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1. TESIS COMO COMPENDIO DE TRABAJOS PREVIAMENTE 
PUBLICADOS 
 
La presente tesis doctoral, de acuerdo con el informe correspondiente, autorizado por los Directores 
de Tesis y el Órgano Responsable del Programa de Doctorado, se presenta como un compendio de 
cuatro trabajos previamente publicados. Las referencias completas de los artículos que constituyen 
el cuerpo de la tesis son los siguientes: 
 
Peguero-Pina JJ, Sisó S, Flexas J, Garcia-Nogales A, Niinemets Ü, Sancho-Knapik D, 
Saz MA, Gil-Pelegrín E. 2017. Cell-level anatomical characteristics explain high mesophyll 
conductance and photosynthetic capacity in sclerophyllous Mediterranean oaks. New 
Phytologist 214:585–596. 
 
Peguero-Pina JJ, Sisó S, Sancho-Knapik D, Díaz-Espejo A, Flexas J, Galmés J, Gil-
Pelegrín E. 2016. Leaf morphological and physiological adaptations of a deciduous oak 
(Quercus faginea Lam.) to the Mediterranean climate: a comparison with a closely related 
temperate species (Quercus robur L.). Tree Physiology 36: 287–299. 
 
Peguero-Pina JJ, Sisó S, Flexas J, Galmés J, Niinemets Ü,  Sancho-Knapik D, Gil-
Pelegrín E. 2017.Coordinated modifications in mesophyll conductance, photosynthetic 
potentials and leaf nitrogen contribute to explain the large variation in foliage net 
assimilation rates across Quercus ilex provenances. Tree Physiology 37: 1084–1094. 
 
Peguero-Pina JJ, Sisó S, Fernández-Marín B, Flexas J, Galmés J, García-Plazaola JI, 
Niinemets Ü, Sancho-Knapik D, Gil-Pelegrín E. 2016. Leaf functional plasticity decreases 
the water consumption without further consequences for carbon uptake in Quercus 
coccifera L. under Mediterranean conditions. Tree Physiology 36: 356–367. 
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1. INTRODUCCIÓN GENERAL 
1.1. Características principales del clima 
mediterráneo 
 
El clima mediterráneo se caracteriza por la presencia de veranos cálidos, inviernos 
suaves o fríos y un régimen de lluvias con un periodo de sequía estival (Lionello et al. 
2006). La precipitación total anual media es superior a los 300 mm (Grove et al., 1977), 
aunque podemos encontrar localizaciones con valores alrededor de los 2000 mm, debido 
a la influencia de factores orográficos (Cuadrat et al., 2007). Hay que destacar que la 
mitad de la precipitación anual se da durante el periodo invernal (Deitch et al., 2017) y 
menos del 20% durante el verano. Este hecho propicia la existencia de un periodo de 
aridez estival, característica genuina del clima mediterráneo y que lo diferencia de otros 
tipos de clima (Walter 1985; Breckle 2002). La Figura 1.1. muestra un diagrama 
ombrotérmico típico de un clima mediterráneo, donde se aprecia la concentración de la 
precipitación durante el periodo invernal y la existencia de un periodo de aridez estival 
(zona en rosa, donde P<2T) desde mayo hasta mediados de septiembre. 
 
Fig. 1.1 Ombrotermograma típico de un clima tipo mediterráneo (hemisferio norte) con veranos 
cálidos y secos e inviernos suaves y lluviosos. 
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Köppen, al existir un verano seco, clasifica estos climas como Cs (Köppen, 1936), 
pudiéndose subdividir entre Csa y Csb según se superen o no los 22 ºC de temperatura 
media en el mes más cálido, si bien los Csb pueden ser considerados casi como una 
transición a espacios más oceánicos desde el punto de vista de la precipitación. A pesar 
de estas características comunes, el rango térmico y pluviométrico de los espacios 
clasificados dentro del clima mediterráneo es elevado. Esta gran variabilidad se puede 
constatar mediante el análisis de los datos de precipitación y temperatura extraídos de un 
conjunto de más de 2000 puntos con un clima Cs (Peel et al., 2007) a partir de la base de 
datos WorldClim V2.0 (Fick y Hijmans 2017). Efectivamente, este análisis evidencia la 
notable variabilidad térmica existente en estos espacios, pero sobre todo el amplio rango 
de registros que ofrecen los valores de precipitación (Figura 1.2). Con respecto a la 
aridez, la Figura 1.2f constata que este periodo se da durante el verano, e incluso se 
extiende a finales de la primavera y principios de otoño en algunos lugares. La variabilidad 
de la sequía atmosférica (estimada como el déficit de presión de vapor de la atmósfera, 
VPD) es muy importante entre localidades, con valores que van de los 2 a los 4 kPa 
(aproximadamente) durante los meses de verano (Figura 1.2e). 
 
Fig. 1.2  a, b y c muestran los valores de temperatura media, máxima y mínima mensual 
extraídos respectivamente de un conjunto de más de 2000 puntos con clima Cs. d y e muestran la 
precipitación mensual y el déficit de presión de vapor (VPD) respectivamente del mismo conjunto 
de puntos. f muestra la diferencia entre P y 2T, indicando aridez (área rosada) según Gaussen 
(ver texto para más detalles). Modificado a partir de Gil-Pelegrín et al (2017) 
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1.2. ¿Dónde podemos encontrar el clima 
mediterráneo? 
Las regiones que tienen características climáticas propias del clima mediterráneo 
están localizadas en la fachada oeste de los continentes, entre los 30º y 40º de latitud en 
ambos hemisferios (Lionello et al. 2006). Concretamente, se pueden encontrar en (i) 
regiones de Europa, África y Asia que rodean la cuenca mediterránea (excluyendo Egipto, 
Libia y la mayor parte de Túnez) y extendiéndose al sur de Turquía y el norte de Siria; (ii) 
la costa del Pacífico de América del Norte, que se extiende a través del estado de 
California en EE. UU. y Nueva California en México; (iii) la costa central de Chile; (iv) una 
gran área del oeste y sur de Australia; y (v) la región del Cabo de Sudáfrica. A 
continuación, vamos a profundizar y describir las características climáticas más 
importantes de las dos regiones del Hemisferio Norte representativas del clima 
mediterráneo: la Cuenca Mediterránea y costa del Pacifico en California (USA) y Baja 
California (Méjico). 
1.2.1. La Cuenca Mediterránea 
 Los rasgos generales de la cuenca mediterránea son: verano seco a muy seco 
(p<20% total anual), temperaturas elevadas en esa estación, en especial en agosto 
debido a la inercia térmica que favorece la presencia del Mar Mediterráneo, e inviernos 
fríos o suaves, estos rasgos hacen que este clima sea único en el mundo. La precipitación 
anual oscila entre 400-800 mm y la temperatura anual media entre 16 y 19 º C. La Figura 
1.3. muestra el diagrama ombrotérmico de tres localizaciones diferentes de la cuenca 
mediterránea. 
 
Fig. 1.3. Diagrama ombrotermico de tres localizaciones de la cuenca mediterránea 
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En esta zona existen una gran variedad de situaciones que le confieren un alto 
grado de heterogeneidad en lo referente al régimen climático. Hay varios factores 
geográficos relacionados con la situación latitudinal de la cuenca mediterránea que se 
superponen a los patrones atmosféricos: (i) las diferencias de altitud entre montañas y 
valles, (ii) la proximidad a las masas marinas y (iii) la exposición a los vientos del oeste. 
Todos estos factores inducen la existencia de un complejo mosaico climático y gradientes 
climáticos extremos (Castro-Díez et al., 1997). Aunque la existencia de veranos secos e 
inviernos lluviosos es una característica común del clima en la cuenca mediterránea, la 
génesis de anticiclones térmicos dentro de los continentes durante el invierno (Wallen 
1970) puede reducir drásticamente la precipitación registrada durante los meses más fríos 
del año, produciendo un segundo mínimo de precipitación (Cuadrat et al., 2007). La 
influencia de las altas presiones desaparece durante la primavera con la llegada de los 
frentes de aire húmedo del Atlántico. Por lo tanto, esta estación es la más húmeda del año 
en la mayoría de las áreas de la cuenca mediterránea, especialmente en la Península 
Ibérica.  
1.2.2. Costa Pacífica de EE. UU. Y México: California 
y Baja California 
El clima mediterráneo en California (EE. UU.) se localiza en una franja que va 
desde las regiones costeras del Pacífico hasta el pie de monte de Sierra Nevada, incluida 
una gran parte de Central Valley, donde el clima se vuelve más cálido y seco. También 
hay áreas bajo clima mediterráneo en el norte de Baja California (México), con veranos 
cálidos y secos, inviernos suaves, alta variabilidad interanual de precipitación y alta 
frecuencia de sequías severas. Los gradientes climáticos en esta región están 
relacionados con cambios en la latitud, la proximidad al Océano Pacífico, la altitud y la 
continentalidad. Las condiciones climáticas están marcadas profundamente por la 
presencia del Pacífico y los sistemas de presión asociados, pero también por las altas y 
bajas térmicas que se desarrollan en el interior del continente americano. La ubicación del 
“Pacific High”, una extensa área de altas presiones relacionadas con su posición 
latitudinal subtropical, es responsable de la sequía de verano y del gradiente de 
precipitación norte-sur. Su cambio gradual en invierno permite la llegada de frentes 
húmedos asociados con la dinámica atmosférica de la zona templada. La lluvia es más 
alta cuando los frentes alcanzan las estribaciones de las cordilleras costeras y Sierra 
Nevada (Bryson y Hare, 1974). La Figura 1.4 muestra el diagrama ombrotérmico de tres 
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localizaciones diferentes de California y Baja California.  
 
Fig. 1.4. Diagrama ombrotermico de tres localizaciones de California y Baja California. 
1.3. ¿Por qué es tan importante el clima 
mediterráneo? 
 
Las regiones bajo el clima mediterráneo ocupan una superficie pequeña del total 
mundial, con un alto grado de fragmentación en diferentes territorios del hemisferio Norte 
y Sur. A pesar de su relativa importancia desde un punto de vista territorial, las áreas bajo 
climas de tipo mediterráneo mantienen una parte significativa de la biomasa terrestre, la 
productividad primaria neta y la biodiversidad, con casi el 20% de la diversidad de 
especies de plantas vasculares conocidas en la Tierra (Atjay et al., 1979; Valiente-Banuet 
et al. 2006), confiriendo a estas áreas una gran importancia en la actualidad. Además, las 
regiones bajo clima mediterráneo están caracterizadas por una intensa ocupación 
humana que ha modelizado la transformación del paisaje primitivo. En concreto, algunas 
de las sociedades más avanzadas de la historia se han desarrollado en la cuenca 
Mediterránea (Büntgen et al. 2011), con una enorme capacidad para influenciar y 
modificar el medio ambiente. Además, cambios tales como la ocupación del suelo, a 
través de su efecto en el albedo, pueden haber alterado la circulación atmosférica regional 
en el mar Mediterráneo e influenciado en última instancia algunos aspectos climáticos 
desde el año 4000 A.C. (Reale and Dirmeyer 2000). Sin embargo, el uso humano de la 
tierra también ha contribuido a aumentar la diversidad de escenarios ecológicos y como 
consecuencia, el actual interés en este paisaje (Lasanta et al. 2016).  
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La importancia del clima mediterráneo se ve reflejada en el hecho de haya 
merecido su propia consideración fitoclimática. Así, Schimper (1903) le dedicó un capítulo 
en su síntesis fitogeográfica de la vegetación de la tierra “Plant Geography upon a 
Physiological Basis”, en el que identificó las áreas bajo climas de tipo mediterráneo como 
“las regiones con temperaturas suaves con inviernos lluviosos y sequía estival 
prolongada”, enumerando las diversas áreas bajo clima mediterráneo ya mencionadas 
anteriormente en este capítulo. Después, Walter (1985) propuso el Zonobioma IV, “del 
Bosque esclerófilo” o “Zonobioma de las regiones áridas con inviernos lluviosos y 
húmedos” (Breckle 2002), mientras que Rivas-Martínez et al. (2011) propusieron la 
consideración de un Macrobioclima para este tipo de clima. 
1.4. El género Quercus en los ecosistemas con climas 
de tipo mediterrráneo 
 
El género Quercus L. (Fagaceae) incluye unas 400 especies de árboles y arbustos 
distribuidos por el Hemisferio Norte en diversos fitoclimas muy contrastados, incluyendo 
las áreas de Europa y Norteamérica bajo la influencia del clima mediterráneo. (Manos et 
al. 1999, Kremer et al. 2012).  
Como se ha descrito anteriormente, a pesar de que la sequía estival es una 
característica común a todos ellos, los climas de tipo mediterráneo son muy diversos, con 
una marcada influencia en la fisonomía de la vegetación, y especialmente en lo que al 
género Quercus se refiere. Desde una perspectiva fitoclimática, y teniendo en cuenta la 
presencia de diferentes especies de robles, el clima de tipo mediterráneo genuino puede 
evolucionar hacia (i) sub-climas más cálidos y secos, en transición a los áridos (Fig. 1.5a), 
(ii) los más suaves y húmedos, en transición a climas templados (Fig. 1.5b) o (iii) variantes 
más secas y frías, más cercanas a los climas esteparios típicos (Fig. 1.5c). Estas 
transiciones climáticas también se pueden expresar en términos de Zonobiomas de Walter 
(Walter 1985; Breckle 2002) (Fig. 1.6). Según esta clasificación, el Zonobioma IV o 
"Zonobiome of the Sclerophyllic Woodlands" es considerado el Clima genuino de tipo 
mediterráneo, y es Q. ilex la especie representativa del género Quercus. Cuando aumenta 
la aridez, en una transición progresiva a Zonobiome III o “Zonobiome of Hot Deserts ", Q. 
ilex sería sustituido por Q. coccifera, que está presente en áreas de climas semiáridos 
(Vilagrosa et al. 2003a, b, 2010). La transición al Zonobioma VI o "Zonobiome of 
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Deciduous Forests" implicaría una reducción del período de aridez estival, un invierno 
más frío y una mayor precipitación. Desde un punto de vista de los robles, en la Península 
Ibérica se puede considerar este clima de transición, con robles caducifolios de invierno 
de hoja pequeña, como Q. faginea (Sánchez de Dios et al. 2009). La transición a 
condiciones secas pero más frías, hacia el Zonobiome VII o “Zonobiome of Steppes and 
Cold Deserts” debería implicar el dominio de algunas especies de robles que son capaces 
de soportar tales condiciones climaticas, como Q. ilex subsp. rotundifolia en la cuenca del 
Mediterráneo occidental y Q. baloot en el suroeste Asia. 
 
Fig. 1.5 Climogramas de zonas de transición dentro del clima mediterráneo a árido (a), templado 
(b) y estepa fría (c).  
 
Fig. 1.6 Transición de Zonobioma IV a condiciones más áridas (III), húmedas y frías (VI) y más 
frías (VII) y especies de Quercus Ilustración 1características de estas transiciones. Zonobiomas de 
acuerdo con la clasificación de Walter (Breckle 2002). 
a b c 
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Por lo tanto, la diversidad asociada a los climas de tipo mediterráneo parece 
expresarse en el género Quercus a través de la gran variabilidad fisionómica y funcional 
que presentan los robles que actualmente habitan en estos ecosistemas, lo que dificulta la 
definición de un prototipo de roble mediterráneo genuino. Una visión histórica de los 
robles en los climas mediterráneos puede ayudar a entender esta complejidad actual. 
La mayoría de los autores consideran que la sequía estival que caracteriza este 
tipo de clima no se estableció en el hemisferio norte hasta fines del Terciario-inicio del 
Cuaternario (entre 7 y 2,8 millones de años dependiendo de la región) (Suc 1984; Verdú 
et al. 2003; Jiménez-Moreno et al. 2010; Millar 2012). Anteriormente, a comienzos del 
Terciario, las regiones mediterráneas actuales tenían un clima cálido y húmedo 
caracterizado por un régimen de precipitación distribuido a lo largo del año (Verdú et al. 
2003; Valiente-Banuet et al., 2006; Ackerly 2009; Millar, 2012). Bajo estas condiciones 
climáticas húmedas, la vegetación en estas áreas del hemisferio norte estaba formada por 
abundantes bosques perennifolios de roble-laurel-madroño (Valiente-Banuet et al., 2006) 
donde los taxones esclerófilos eran elementos menores (Axelrod 1975, 1989), 
constituyendo en la mayoría de los casos, el sotobosque (Valiente-Banuet et al., 2006). 
Durante el Terciario temprano, los climas áridos y los ambientes secos comenzaron a 
desarrollarse (Millar 2012) y los bosques laurófilos tuvieron que adaptarse a estas nuevas 
condiciones (Axelrod 1977). Mientras que muchas especies de plantas se extinguieron, 
los arbustos esclerófilos de hoja perenne presentes en el sotobosque se expandieron 
geográficamente (Valiente-Banuet et al., 2006). 
Los climas áridos y los ambientes secos continuaron desarrollándose durante el 
Terciario medio-tardío, modificando la composición de la flora (Millar 2012). En este 
momento, algunos autores señalan la presencia común de hojas esclerófilas 
correspondientes al tipo de robles "ilex" o "suber" en el sur de Europa (Kovar-Eder 2003) y 
al tipo "chrysolepis" en el oeste de EE. UU. (Retallack 2004). Posteriormente, al final del 
Terciario, con esta tendencia paleoclimática general hacia una mayor aridez, la 
precipitación del verano comenzó a disminuir en las áreas mediterráneas actuales 
(Axelrod 1973; Suc 1984). El cambio a climas de tipo mediterráneo llevó a los 
componentes taxonómicos supervivientes de la antigua flora a buscar refugios en las 
áreas mediterráneas actuales (Axelrod 1975). Además, la presencia de los taxones 
xerofíticos actuales del sur de Europa (tipo-Quercus ilex, Phillyrea, Olea, Cistus, Pistacia) 
fue aumentando progresivamente y parecen haber sido los más resistentes a las nuevas 
condiciones climáticas (Suc 1984). Una situación similar ocurrió en California, cuando la 
13 
 
intensificación de los climas de tipo mediterráneo derivó en un predominio de especies 
perennifolias de Quercus (Millar 2012). Es decir, el roble esclerófilo perennifolio 
arquetípico que vive en la actualidad en condiciones áridas en los ecosistemas 
mediterráneos podría tener su origen en los linajes pre-mediterráneos que existieron 
durante el Terciario en América del Norte y Eurasia, donde el clima era cálido y húmedo 
(Herrera 1992; Verdú et al., 2003; Valiente-Banuet et al., 2006). 
No solo las especies de Quercus esclerofilas perennes como Q. ilex o Q. 
chrysolepis habitan actualmente en las regiones mediterráneas del hemisferio norte. Los 
robles de hoja caduca como Q. faginea o Q. lobata también coexisten bajo un régimen 
climático de tipo mediterráneo. Sin embargo, el origen de estos taxones caducifolios 
parece ser muy distinto del de sus congéneres perennifolios anteriormente citados. Según 
Mai (1991), también había una vegetación templada caducifolia de hoja ancha (la llamada 
Flora Arctoterciaria) que ocupaba latitudes muy septentrionales en América del Norte y 
Eurasia a principios del Terciario. Ancestros de los actuales robles blancos y negros 
(grupos Quercus y Lobatae, respectivamente, según Denk y Grimm 2009) parecen haber 
sido parte de esta flora (Nixon 2002, Kovar-Eder 2003). Durante el Terciario Medio y 
Superior, una tendencia global hacia un descenso de las temperaturas provocó un 
desplazamiento de esta vegetación caducifolia hacia latitudes más meridionales (Mai 
1991, Kovar-Eder 2003). Esto implicó la aparición de elementos arctoteciarios en las 
áreas mediterráneas (Cuenca mediterránea y California) antes de la aparición de climas 
de tipo mediterráneo (Axelrod 1973, Kovar-Eder 2003, Ackerly 2009). La presencia actual 
de los tipos de roble caducifolio que viven en climas de tipo mediterráneo podría haber 
implicado una adaptación posterior de los antepasados del roble arctoterciario al régimen 
mediterráneo seco en expansión, en oposición al esclerófilo perennifolio pre-adaptado 
(Suc 1984, Blumler 1991; Nixon 2002; Peguero-Pina y otros, 2016a). 
Por lo tanto, en la actualidad podemos encontrar dos tipos de robles que coexisten 
en las regiones mediterráneas del hemisferio norte: el tipo esclerófilo perennifolio más 
reconocido y el tipo malacófilo caducifolio invernal apenas reconocido (Barbero y otros 
1992, Castro-Díez y Montserrat-Martí 1998, Damesin y otros 1998; Mediavilla y Escudero 
2004). El primero se ha asociado comúnmente al arquetipo del clima de tipo mediterráneo 
(Walter 1985) y ha servido para desarrollar el concepto de "evolución convergente" entre 
las regiones mediterráneas (Mooney y Dunn 1970; Cody y Mooney 1978; Shmida 1981; 
Shmida y Whittaker 1984). Sin embargo, los robles esclerófilos de hoja perenne también 
se pueden encontrar en climas no mediterráneos (Poudyal et al., 2004; Zhang et al., 2005; 
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Singh et al., 2006), siendo componentes importantes de la vegetación en varias regiones 
(como Arizona, Norte de México, Pakistán, India, Nepal y Afganistán) que reciben su 
precipitación máxima en verano (Blumler 2005 y referencias en el mismo). El tipo 
caducifolio de invierno, a pesar de ser menos reconocido, también puede considerarse un 
tipo de adaptación a la sequía extrema del verano tan efectiva como el tipo perenne 
(Blumler 1991, Barbero y otros 1992, Scarascia-Mugnozza y otros 2000). De hecho, los 
robles de hoja caduca de invierno a menudo son dominantes en muchas áreas de 
California (Barbour 1988; Griffin1971,1973,1777; Vankat 1982) y la cuenca mediterránea 
(Barbero et al, 1992; Radoglou 1996). Por otra parte, también se pueden encontrar en 
algunos de los subtipos más áridos de los climas mediterráneos (Dufour-Dror y Ertas 
2004). La coexistencia de ambos tipos de robles en condiciones mediterráneas ya fue 
reportada por Schimper (1903) y posteriormente por otros autores (Tognetti et al., 1998, 
Nardini et al., 1999, Manes et al., 2006, Montserrat-Martí, et al., 2009). Esta coincidencia 
ha sido señalada como una de las características distintivas del Bioma mediterráneo 
(Givnish 2002; Baldocchi et al., 2010; Noce et al.2016). 
A pesar de que no existe una explicación general para la coexistencia de los robles 
mediterráneos perennifolios y caducifolios, se puede asumir que tal co-ocurrencia es una 
cuestión de variaciones locales en el clima o en las características del suelo. Así, los 
robles caducifolios mediterráneos podrían dominar aquellos sitios caracterizados por una 
precipitación relativamente más alta y una temperatura de invierno más baja (Chabot y 
Hicks 1982) y/o aquellas zonas con suelos más pesados y fértiles que pueden mantener 
altos niveles de contenido de agua (Salleo et al. 2002; Moreno et al. 2011). Por el 
contrario, los robles perennifolios podrían estar restringidos por la competencia o 
predominar en los lugares más secos y/o con sustratos gruesos, rocosos o infértiles que 
promueven bajos contenidos de agua en el suelo (Blumler 1991; Gasith y Resh 1999; 
Manes et al 2006; Di Paola et al. al. 2017). En este sentido, Q. ilex, como un roble 
perennifolio genuino, que puede crecer en una gran variedad de climas y sustratos en su 
área de distribución occidental en la cuenca mediterránea (Barbero et al., 1992), no 
compite con éxito con especies caducifolias de Quercus coexistentes, como Q. faginea, 
excepto en condiciones de desarrollo deficiente del suelo (Peguero-Pina et al., 2015). De 
acuerdo con esta idea, la coexistencia de ambos tipos de robles mediterráneos sería 
posible en un ambiente heterogéneo, mientras que la homogeneidad debería implicar el 
dominio de un solo tipo de roble en el paisaje. 
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Como consecuencia de la importancia primordial del agua del suelo en la 
coexistencia de estas especies en áreas bajo climas de tipo mediterráneo, la acción 
humana a lo largo de los siglos constituye un factor crucial que explica la mayoría de los 
patrones de distribución presentes (Dufour-Dror y Ertas 2004). Los registros de la 
influencia humana en la distribución de las especies de Quercus ya se encuentran desde 
6000 AC, donde los bosques de robles caducifolios comenzaron a ser reemplazados por 
árboles de hoja perenne en la cuenca mediterránea occidental (Follieri et al., 1988; Reille 
y Pons 1992; Riera-Mora y Esteban-Amat 1994). Estos reemplazos pueden deberse a la 
erosión y degradación del suelo, que perjudica a las especies caducifolias en beneficio de 
las perennifolias. Por el contrario, la distribución de un roble también puede verse 
favorecida por la actividad humana si dicha especie es utilizable por los humanos. Este es 
el caso de Q. suber, cuyo nicho en la Cuenca del Mediterráneo occidental se ha ampliado 
a expensas de Q. canariensis (Urbieta et al., 2008). Es decir, la actividad humana puede 
influir en el patrón de distribución a escala local o regional. Además, Sánchez de Dios et 
al. (2009) predijeron que los cambios climáticos y ambientales, acelerados por la actividad 
humana, podrían reducir la presencia en la Península Ibérica de los robles caducifolios 
mediterráneos Q. pubescens, Q. pyrenaica y Q. faginea.  
1.5. Respuestas de los robles a las limitaciones 
impuestas por el clima mediterráneo 
 Tal y como se ha descrito anteriormente, las dos características principales 
del clima mediterráneo son i/ la existencia de un periodo de aridez estival (genuina de 
este tipo de climas) y ii/ los inviernos fríos (común a otros tipos de climas). Estas dos 
situaciones limitan el funcionamiento de la vegetación, produciendo una fragmentación del 
periodo vegetativo (“splitting”) que es considerado como la verdadera esencia del clima 
mediterráneo con respecto a la ecofisiología de la vegetación leñosa (Mitrakos 1980, 
Castro-Díez y Montserrat-Martí 1998, Montserrat-Martí et al., 2009). Este hecho hace que 
las plantas tengan dos estaciones favorables para desarrollar su actividad (primavera y 
otoño) y una situación de estrés en el resto de estaciones. Durante estos periodos las 
plantas están sometidas a unas condiciones menos favorables, con un acortamiento del 
periodo de crecimiento y una disminución de su actividad fotosintética (García-Plazaola et 
al., 1999; Corcuera et al., 2005a, b). La coexistencia de especies de Quercus de hoja 
perenne y hoja caduca de invierno ofrece la oportunidad de estudiar el papel de estos dos 
patrones fenológicos desde una perspectiva funcional (Kikuzawa 1991), especialmente 
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bajo las restricciones ambientales impuestas por el clima de tipo mediterráneo 
(Montserrat-Martí et al. al. 2009). 
El hábito caducifolio invernal es el predominante en áreas de clima templado con 
inviernos fríos (Walter 1985; Breckle 2002), ya que el desprendimiento de hojas antes de 
la llegada del frio invernal ha sido reconocido como un mecanismo para evadir la sequía 
fisiológica causada por las bajas temperaturas (Schimper 1903). La ausencia de hojas 
durante los meses de invierno restringe la actividad fotosintética al período cálido, que se 
espera sea lo suficientemente favorable para un roble de hoja caduca de invierno en 
términos de ganancia de carbono. Peguero-Pina et al. (2016a) describe las condiciones 
ambientales típicas impuestas por el clima templado utilizando Q. robur como referencia. 
Bajo las condiciones de verano que caracterizan su hábitat genuino (temperaturas 
moderadas, alta disponibilidad de agua y bajos valores máximos de VPD), Q. robur puede 
soportar una gran superficie foliar, tanto en términos del tamaño de la hoja como de la 
cantidad de hojas por brote. Este hecho permite a esta especie lograr un balance de 
carbono muy favorable durante el período vegetativo. A medida que la sequía atmosférica 
y edáfica aumenta en la transición a las zonas bajo clima de tipo mediterráneo en latitudes 
más bajas, estas especies templadas genuinas son sustituidas por los llamados robles 
"sub-mediterráneos" (Himrane et al., 2004; Sánchez de Dios et al., 2009). En la Península 
Ibérica, la existencia de cierta aridez estival y valores máximos de VPD cercanos a 3 kPa 
se consideran de suma importancia para explicar la sustitución de Q. robur por Q. faginea, 
con valores mucho más bajos superficie foliar transpirante (Peguero-Pina et al., 2016a). 
Sin embargo, a pesar de los excelentes beneficios para reducir la transpiración en climas 
más secos, un área foliar reducida también disminuye el potencial fotosintético de esta 
especie. Efectivamente, la reducción severa en el área foliar transpirante, junto con la 
poca disponibilidad de agua durante el período vegetativo en las áreas sub-mediterráneas 
(Corcuera et al., 2004a, b; Pasho et al., 2011; Peguero-Pina et al., 2015), causa una 
disminución general de la asimilación neta de carbono durante este período (Peguero-
Pina et al., 2016a). Así, el período vegetativo puede reducirse a unas pocas semanas en 
primavera y otoño (Montserrat-Martí et al., 2009), cuando las condiciones ambientales no 
limitan la actividad fotosintética (Abadía et al., 1996; Mediavilla y Escudero, 2003). La 
reducción en la fotosíntesis durante los días más secos del verano ha sido reportada en 
varias especies de Quercus mediterráneos caducifolios de Europa o Norteamérica 
(Damesin y Rambal 1995; Xu y Baldocchi 2003; Poyatos et al. al. 2008; Siam et al., 2009). 
El acceso a aguas profundas en suelos bien desarrollados ha sido propuesto como el 
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mecanismo ecológico que explica la supervivencia de los robles de hoja caduca en zonas 
con cierta aridez veraniega (Esteso-Martínez et al., 2006; Urbieta et al., 2008; Moreno et 
al. 2011). Por lo tanto, un aumento adicional en la aridez veraniega debido a factores 
climáticos (González-Rebollar et al., 1995; del Río y Penas 2006) o a una escasez de 
agua debido a la degradación del suelo (Blondel y Aronson 1995; Salleo et al., 2002; 
Corcuera et al. al. 2005a; Peguero-Pina et al., 2014) podría asociarse a la sustitución de 
robles caducifolios por perennifolios en áreas bajo climas de tipo mediterráneo. 
Sin embargo, bajo tales circunstancias, incluso los árboles de hoja perenne no 
siempre son capaces de mantener una actividad fotosintética máxima durante todo el 
período vegetativo (Faria et al., 1998; Limousin et al., 2010a; Vaz et al., 2010). En este 
contexto, el acortamiento del periodo de crecimiento debido a la sequía estival se ve 
acentuado por las bajas temperaturas invernales, que también limitan la asimilación neta 
de carbono en los perennifolios mediterráneos (García-Plazaola et al., 1999; Corcuera et 
al., 2005a, b). Este “splitting” del periodo vegetativo (en el sentido dado por Kikuzawa 
1991) puede conferir una ventaja funcional a perennifolios como Q. ilex, ya que las hojas 
del año anterior pueden comenzar a contribuir positivamente a la asimilación neta de 
carbono de la planta tan pronto como la temperatura aumenta en la primavera (Corcuera 
et al., 2005b), mucho antes de la fecha de brotación media reportada en esta especie 
(Castro-Díez y Montserrat-Martí 1998; Ogaya y Peñuelas 2003). 
1.6. La esclerofilia en los robles mediterranéos: 
implicaciones funcionales 
En las anteriores secciones se ha explicado de manera detallada la coexistencia de 
dos tipos de robles en las regiones mediterráneas del hemisferio norte, con características 
foliares contrastadas (hábito foliar, grado de esclerofilia) y diferentes estrategias para 
enfrentarse a las limitaciones impuestas por el clima mediterráneo. 
La existencia de diferencias en el grado de esclerofilia entre los dos tipos de robles 
mediterráneos ha sido puesta de manifiesto a través de la cuantificación de la relación 
entre el peso seco y el área foliar (“leaf dry mass per unit area”, en adelante LMA) (ver Gil-
Pelegrín et al. 2017 y referencias incluidas). Así, Corcuera et al. (2002) demostraron que 
los robles mediterráneos perennifolios (Q. agrifolia, Q. chrysolepis, Q. coccifera, Q. ilex 
ssp. ilex, Q. ilex ssp. ballota = Q.ilex ssp. rotundifolia, Q. suber) presentan un valor 
promedio de LMA (150 g m-2) significativamente más alto que los robles mediterráneos 
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caducifolios (Q. cerris, Q. faginea Q. frainetto, Q. pyrenaica) (80 g m-2), siendo los robles 
nemorales (Q. alba, Q. laurifolia, Q. nigra, Q. petraea, Q. robur, Q. rubra, Q. velutina) los 
que muestran un valor medio de LMA sensiblemente más bajo (< 70 g m−2). Villar y 
Merino (2001) también reportaron valores de LMA para robles de hoja perenne 
mediterráneos (Q. agrifolia, Q. coccifera, Q. rotundifolia = Q. ilex ssp. rotundifolia, Q. 
suber) (160 g m-2) mucho más altos que para robles mediterráneos de hoja caduca (Q. 
douglasii, Q. faginea, Q. keloggii, Q. lobata, Q. pyrenaica) (112 g m–2). Por lo tanto, LMA 
es uno de los parámetros funcionales más importantes que separan de manera más clara 
los dos tipos de robles mediterráneos entre sí y con los robles nemorales. 
Existe un consenso general acerca de que valores altos de LMA pueden afectar 
negativamente a la fotosíntesis expresada con base en peso seco de hoja (Wright et al. 
2004, 2005), lo que se ha asociado a una mayor inversión en tejidos no fotosintéticos y/o 
a una menor eficiencia del mesófilo fotosintéticamente activo (Niinemets et al. 2009a, b; 
Hassiotou et al. 2010). Sin embargo, desde un punto de vista global, la relación entre LMA 
y la fotosíntesis expresada con base en área foliar (AN) es menos evidente y puede estar 
modulada por otro tipo de factores. En este sentido, numerosos estudios publicados 
durante los últimos años han puesto de manifiesto que AN está muy influenciada por la 
difusión del CO2 desde las cavidades sub-estomáticas hasta los sitios de carboxilación 
dentro del cloroplasto (denominada conductancia del mesófilo, gm) (ver Flexas et al. 
2012 y referencias incluidas). La ruta a través del mesófilo comprende una serie de 
“barreras físicas” a la difusión del CO2, incluyendo los espacios aéreos intercelulares, las 
paredes celulares, las membranas lipídicas, el citoplasma y el estroma del cloroplasto. 
Estas “barreras físicas” difieren en su tamaño y naturaleza, lo que constituye una fuente 
de variabilidad potencial en los valores de gm. Flexas et al. (2008) pusieron de manifiesto 
que gm presenta un alto grado de variabilidad interespecífica y que está influenciada 
negativamente por altos valores de LMA. 
El hecho de que gm esté limitada por valores altos de LMA (que se puede explicar 
por incrementos en el espesor y/o densidad de la hoja, Niinemets, 2001) ha sido 
relacionado con i/ un incremento en la resistencia la difusión del CO2 a través de los 
espacios aéreos intercelulares asociado con mayores espesores y densidades foliares 
(Niinemets et al. 2009, Hassiotou et al., 2010, Tosens et al., 2012a, Tomás et al., 2013), y 
ii/ la existencia de paredes celulares más gruesas en especies con alta densidad foliar, lo 
que limita mucho la difusión de CO2 (Peguero-Pina et al., 2012; Tosens et al., 2012a; 
Tomás et al., 2013). Por lo tanto, teniendo en cuenta que gm es principal factor limitante 
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para AN en muchas especies mediterráneas esclerófilas (Roupsard et al., 1996; Piel, 2002; 
Flexas et al., 2014; Galmés et al., 2014; Niinemets & Keenan, 2014), sería esperable una 
relación negativa entre AN y LMA, al menos para este grupo de especies. De acuerdo con 
este postulado, Hassiotou et al. (2009) encontraron que AN y gm tendían a disminuir a 
medida que LMA se incrementaba en siete especies esclerófilas del género Banksia con 
un amplio rango de valores de LMA. 
Sin embargo, contrariamente a lo esperado, Flexas et al. (2014) evidenciaron que 
las especies mediterráneas presentaban valores medios de AN similares las plantas de 
otros biomas a pesar de tener valores de LMA significativamente más altos. Así, Peguero-
Pina et al. (2009) muestran valores de AN para tres robles mediterráneos perennifolios - Q. 
coccifera, Q. ilex y Q. suber - muy similares a aquellos descritos en diversas especies de 
robles de climas templados con LMA más bajos, como Q. robur, Q. petraea, Q. cerris, Q. 
rubra o Q. prinus (Epron et al., 1992, 1993; Valentini et al., 1995; Turnbull et al., 2002; 
Cano et al., 2013; Steinbrecher et al., 2013). Flexas et al. (2014) propusieron una posible 
explicación para este fenómeno, hipotetizando que los altos valores de LMA en las 
especies mediterráneas son también responsables de una mayor capacidad de 
carboxilación por área foliar (Vc,max) debido a un incremento de la concentración de la 
enzima Rubisco por área en hojas más gruesas con un mayor número de capas celulares. 
Diversos estudios demuestran que la principal fuente de variación del LMA en los 
robles mediterráneos es el cambio en el espesor de la hoja (Niinemets 2015, González-
Zurdo et al. 2016, Sancho-Knapik et al. 2019). Además del LMA y el espesor foliar, otros 
caracteres estructurales y anatómicos que determinan cuantitativamente la variabilidad en 
gm y AN son: el grado de empaquetamiento de unas células del mesófilo con respecto a 
otras, el grosor de la pared celular, el volumen de espacios aéreos intercelulares (ya 
mencionado anteriormente), el empaquetamiento de las células del mesófilo con respecto 
a la distancia y posición de los estomas, el área de mesófilo y cloroplastos expuesta a 
espacios aéreos intercelulares por unidad de área foliar (Sm/S y Sc/S, respectivamente) y 
el tamaño de los cloroplastos (Terashima et al. 2011, Tosens et al. 2012b, Tomás et al. 
2013). Variaciones en estos caracteres foliares o celulares podrían tener una influencia 
positiva en gm y, en consecuencia, en AN en especies con altos valores de LMA. En 
concreto, algunos estudios ya indican que las hojas con mesófilos más gruesos presentan 
valores mayores de Sm/S y Sc/S, con un incremento concomitante en gm (Hanba et al., 
1999, 2002; Terashima et al., 2006), lo que se puede interpretar como un medio para 
mejorar la fotosíntesis en especies con altos valores de LMA. Sin embargo, otros estudios 
20 
 
ponen en cuestión la generalidad de este mecanismo, ya que no encuentran una 
correlación positiva entre espesor foliar y Sm/S (Slaton & Smith 2002) o Sc/S (Tosens et al. 
2012a). 
Los robles mediterráneos perennifolios y caducifolios constituyen un excelente 
marco teórico para elucidar la existencia de estas adaptaciones anatómicas y/o 
bioquímicas que podrían mejorar la conductancia del mesófilo y/o la capacidad de 
carboxilación por área, compensando las restricciones impuestas por el LMA en la 
asimilación neta de CO2 por área. Este contexto constituye la base de los cuatro trabajos 
presentados en la tesis. 
El primer artículo presentado se ha centrado en la comparación de los parámetros 
anatómicos, morfológicos y fotosintéticos en 7 especies perennifolias mediterráneas de 
Quercus de Europa (Q. coccifera, Q. ilex subp. rotundifolia, Q. ilex subsp. ilex y Q. suber) 
y Norteamérica (Q. agrifolia, Q. chrysolepis y Q. wislizeni) con valores contrastados de 
LMA. En este trabajo se demuestra que la variación interespecífica encontrada en los 
valores de AN es consecuencia de las diferencias encontradas en gm, el factor más 
limitante para la asimilación de carbono en estas especies. La existencia de adaptaciones 
anatómicas a nivel celular (las especies con valores más altos de AN también presentan 
mayores valores de Sc/S) explica que algunas de estas especies tengan tasas de 
fotosíntesis similares a sus congéneres caducifolios a pesar de sus altos valores de LMA. 
El segundo artículo presentado también indaga en la posible existencia de estos 
mecanismos compensatorios anatómicos y/o bioquímicos en Q. robur y Q. faginea, dos 
especies caducifolias de origen arctoterciario y muy próximas filogenéticamente. Este 
trabajo demuestra que Q. faginea puede ser considerado como un ejemplo de adaptación 
de un roble caducifolio a los climas de tipo mediterráneo con aridez estival, principalmente 
por una disminución del área foliar transpirante con respecto a Q. robur. El efecto negativo 
de este hecho sobre el balance de carbono de Q. faginea se ve parcialmente atenuado 
por la mayor capacidad fotosintética de esta especie, como consecuencia de una mayor 
conductancia estomática, conductancia del mesófilo y velocidad de carboxilación. 
El tercer artículo se centra en la encina, la especie de roble perennifolio más 
representativa de la vegetación mediterránea y que además presenta un mayor grado de 
variación intra-específica en diversos caracteres funcionales. En concreto, en este 
capítulo se realiza un estudio comparado de los parámetros anatómicos, morfológicos y 
fotosintéticos en 4 procedencias de Q. ilex subsp. ilex (Gerona, Veneto, Lazio y Sardinia) 
y 3 de Q. ilex subsp. rotundifolia (Cazorla, Extremadura y Soria) para determinar el grado 
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de variabilidad intra-específica de estos parámetros. Los resultados obtenidos evidencian 
que la variablidad intra-específica encontrada en gm se puede atribuir a cambios en el 
grosor de la pared celular, grosor de los cloroplastos y Sc/S. Además, también se 
encuentra una relación positiva de gm y AN con la velocidad de carboxilación, asociada 
con un incremento de nitrógeno por área en las procedencias con valores más altos de 
LMA. 
Por último, el cuarto artículo de la tesis analiza el grado de plasticidad fenotípica 
en el roble mediterráneo perennifolio Q. coccifera creciendo bajo condiciones 
mediterráneas (Zaragoza) y oceánicas (Gipuzkoa). Este trabajo demuestra que, a pesar 
de la fuerte reducción de la conductancia estomática encontrada en Zaragoza, no existen 
diferencias significativas en AN entre ambas condiciones, ya que los valores de gm (el 
principal factor limitante a la fotosíntesis en esta especie) son iguales en ambos sitios. 
Este hecho tiene importantes consecuencias respecto a la eficiencia en el uso de los 
principales recursos (agua y nitrógeno) bajo diferentes condiciones climáticas, lo que 
también se discute en este capítulo. 
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3. RESUMEN 
 
3.1. OBJETIVOS DE LA INVESTIGACIÓN 
 
Con base en lo expuesto en la introducción, el objetivo general de la presente tesis 
doctoral es estudiar una serie de factores morfológicos y anatómicos que regulan el 
intercambio de gases en especies mediterráneas del género Quercus. Por consiguiente, 
los objetivos específicos de la investigación son los que se enumeran a continuación: 
 
1. Realizar un estudio comparado de los parámetros anatómicos, morfológicos y 
fotosintéticos en 7 especies perennifolias mediterráneas de Quercus de Europa (Q. 
coccifera, Q. ilex subp. rotundifolia, Q. ilex subsp. ilex y Q. suber) y Norteamérica (Q. 
agrifolia, Q. chrysolepis y Q. wislizeni) y en 2 especies caducifolias de Quercus de Europa 
(Q. robur y Q. faginea) para determinar la existencia de mecanismos compensatorios 
anatómicos y/o bioquímicos en las especies perennifolias.  
 
2. Realizar un estudio comparado de los parámetros anatómicos, morfológicos y 
fotosintéticos en 4 procedencias de Q. ilex subsp. ilex (Gerona, Veneto, Lazio y Sardinia) 
y 3 de Q. ilex subsp. rotundifolia (Cazorla, Extremadura y Soria) para determinar el grado 
de variabilidad intra-específica de estos parámetros.  
 
3. Realizar un estudio comparado de los parámetros anatómicos, morfológicos y 
fotosintéticos en Q. coccifera creciendo bajo condiciones mediterráneas (Zaragoza) y 
oceánicas (Gipuzkoa) para determinar el grado de plasticidad fenotípica de estos 
parámetros en una especie mediterránea perennifolia de Quercus.  
 
3.2. APORTACIONES DEL DOCTORANDO 
 
Las contribuciones del doctorando en los trabajos para el estudio de factores 
morfológicos y anatómicos que regulan el intercambio de gases en especies 
mediterráneas del género Quercus se establecen en lo siguiente: 
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Diseño y planificación de cada uno de los trabajos que componen la presente tesis 
doctoral. 
- Medidas simultáneas de intercambio de gases y fluorescencia de clorofila utilizando un 
sistema portátil de medida de intercambio de gases. 
- Cálculo de la conductancia del mesófilo (gm) a partir de las medidas simultáneas de 
intercambio de gases y fluorescencia, siguiendo la metodología descrita por Harley et al. 
(1992) 
- Toma de medidas morfológicas y anatómicas en secciones foliares de 1 mm x 1 mm 
obtenidas de las mismas hojas empleadas para las medidas de intercambio de gases. 
- Modelización de la conductancia del mesófilo con base en parámetros anatómicos. 
Además, el doctorando ha aportado la importante tarea de servir de nexo de unión 
entre los diferentes grupos implicados en este trabajo (Unidad de Recursos Forestales, 
Centro de Investigación y Tecnología Agroalimentaria del gobierno de Aragón, Instituto 
Agroalimentario de Aragón, Departamento de Biología, Universidad de las islas Baleares, 
Departamento de Sistemas Físicos, Químicos y Naturales, Universidad Pablo Olavide, 
Instituto de Ciencias Agrícolas y Ambientales, Universidad de Ciencias de la Vida de 
Estonia, Instituto de Recursos Naturales y Agrobiología de Sevilla, Instituto de Botánica y 
Centro de Biociencias Moleculares de Innsbruck, Departamento de Biología Vegetal y 
Ecología, Universidad del País Vasco). Fruto del estudio de las diferentes temáticas 
implicadas y de su contacto directo con los grupos que las desarrollan, el doctorando ha 
aportado una perspectiva interdisciplinar entre las diferentes áreas y una comprensión de 
conceptos en los tres grupos, permitiendo el diseño óptimo y el seguimiento de los 
experimentos; la interpretación y discusión de los resultados y la posterior publicación de 
los mismos. 
 
 
3.3. METODOLOGÍA UTILIZADA 
 
1. Se realizaron medidas simultáneas de intercambio de gases y fluorescencia de clorofila 
utilizando un sistema portátil de medida de intercambio de gases (CIRAS-2, PP-Systems, 
Amesbury, MA, USA) acoplado a una cuveta automática universal (PLC6-U, PP-Systems, 
Amesbury, MA, USA) y a un fluorímetro portátil FMS II (Hansatech Instruments Ltd., 
Norfolk, UK). Se realizaron 6 curvas de respuesta a CO2 por especie en hojas 
completamente desarrolladas a 1500 µmol m–2 s–1, empezando a una concentración de 
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CO2 de 400 ppm. La temperatura foliar se mantuvo a 25°C y 1.25 kPa, respectivamente, 
durante todas las medidas. Una vez alcanzado el estado estacionario en el intercambio de 
gases se registraron los parámetros de asimilación neta de CO2 (AN), conductancia 
estomática (gs), concentración subestomática de CO2 (Ci) y eficiencia del fotosistema II 
(ΦPSII). Entonces se disminuyó paulatinamente la concentración de CO2 hasta 50 ppm. 
Una vez completadas las medidas en el rango de concentraciones bajas, se incrementó el 
CO2 hasta 400 ppm y a partir de ahí hasta 1800 ppm. Todos los parámetros fotosintéticos 
se registraron para cada una de las concentraciones de CO2. La eficiencia del fotosistema 
II (ΦPSII) se calculó de acuerdo con la metodología descrita por Genty et al. (1989) y la 
tasa de transporte electrónico de acuerdo con la metodología descrita por Krall & Edwards 
(1992).  
2. Se calculó la conductancia del mesófilo (gm) a partir de las medidas simultáneas de 
intercambio de gases y fluorescencia, siguiendo la metodología descrita por Harley et al. 
(1992), a partir de esta ecuación:  
 
donde AN y la concentración subestomática de CO2 (Ci) fueron tomadas de las medidas 
de intercambio de gases a luz saturante, mientras que Γ* (el punto de compensación de 
CO2 cloroplástico en ausencia de respiración mitocondrial) y RL (la tasa respiratoria en 
condiciones de iluminación) se estimaron para cada especie siguiendo el método descrito 
por Flexas et al. (2007b). Los valores de gm se utilizaron para convertir las curvas AN-Ci en 
curvas AN-Cc (siendo Cc la concentración de CO2 en el cloroplasto) utilizando la ecuación 
Cc = Ci – AN ⁄ gm. La velocidad máxima de carboxilación de la enzima Rubisco (Vc, max) y la 
capacidad máxima de transporte electrónico (Jmax) se calcularon a partir de las curvas AN-
Cc, utilizando las constantes cinéticas de Rubisco y su dependencia de la temperatura 
estimadas por Bernacchi et al. (2002). El modelo de Farquhar et al. (1980) fue ajustado a 
estos datos aplicando ajustes de curva iterativos (diferencia mínima de mínimos 
cuadrados) usando la herramienta Solver de Microsoft Excel.  
3. Se realizaron medidas morfológicas y anatómicas en secciones foliares de 1 mm x 1 
mm obtenidas de las mismas hojas empleadas para las medidas de intercambio de gases. 
El material vegetal fue fijado en vacío con p-formaldehido (2%) y glutaraldehido (4%) en 
tampón fosfato 0.1 M (pH =7.2) y post-fijado en OsO4 (1%). Posteriormente las muestras 
se deshidrataron en etanol, oxido de propileno y se incluyeron en Embed-812 (EMS, 
Eq.1 
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Hatfield, PA, USA). Se realizaron cortes semifinos (0.8 µm) y ultrafinos (90 nm) con un 
ultramicrotomo (Reichert & Jung model Ultracut E). Los cortes semifinos se tiñeron con 
azul de toluidina (1%) para su posterior observación en microscopio óptico (Optika B-
600TiFL, Optika Microscopes, Italia). Los cortes ultrafinos se contrastaron con acetato de 
uranilo para su posterior observación en microscopio electrónico de transmisión (H600, 
Hitachi, Japón). Los parámetros anatómicos se midieron en las micrografías obtenidas 
utilizando el software Image-J (http://rsb.info.nih.gov/nih-image/). Las imágenes de 
microscopio óptico se usaron para determinar el espesor foliar, espesor de mesófilo, 
fracción de mesófilo ocupado por espacios aéreos (Syvertsen et al., 1995; Tomás et al., 
2013). Las superficies de mesófilo (Sm/S) y cloroplasto (Sc/S) expuesta a espacios aéreos 
intercelulares se calcularon con imágenes de microscopio óptico y electrónico siguiendo la 
metodología descrita por Syvertsen et al. (1995). Para el cálculo de la superficie del 
mesófilo se utilizó la siguiente ecuación:  
 
donde W es el espesor foliar, y Lmes es la longitud total de mesófilo expuesta a espacios 
aéreos intercelulares. El factor de corrección de curvatura (c), que depende de la forma de 
las células (Evans et al., 1994), se midió y calculó para el mesófilo en empalizada y 
esponjoso de cada especie según Thain (1983) midiendo la anchura y altura de las 
células y calculando el valor medio de la relación anchura / altura. 
Para el cálculo de Sc/S se utilizó la siguiente ecuación: 
 
donde Lc es la longitud total de superficie de cloroplasto expuesta a espacios aéreos 
intercelulares.  
El grosor de la pared celular, grosor de citoplasma y tamaño de cloroplastos (longitud y 
anchura) se midieron con imágenes de microscopio electrónico. Todos los parámetros se 
midieron en 4-6 campos de visión de 3 secciones diferentes por especie.  
4.Se realizó la modelización de la conductancia del mesófilo (gm) con base en parámetros 
anatómicos utilizando el modelo de difusión de gases unidimensional de Niinemets & 
Reichstein (2003) tal y como se describe y aplica por Tosens et al. (2012b), según la 
siguiente ecuación: 
Eq.2 
Eq.3 
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donde gias es la conductancia de la fase gaseosa desde la cavidad subestomática a la 
superficie externa de la pared celular, gliq es la conductancia de la fase liquida desde la 
pared celular hasta el cloroplasto, R es la constante de los gases (Pa m3 K -1 mol -1), Tk es 
la temperatura absoluta (K) y H es la constante de la ley de Henry para el CO2 (Pa m3 mol-
1). gm se define como una conductancia en fase gaseosa, y por lo tanto deberemos 
convertir gliq a conductancia equivalente en fase gaseosa (Niinemets y Reichstein, 2003).  
La conductancia de la fase gaseosa gias (y su término recíproco como resistencia, rias) se 
obtuvo de acuerdo con Niinemets y Reichstein (2003) como: 
 
 
 
donde el ∆Lias (m) es el espesor medio de la fase gaseosa, s es la tortuosidad del camino 
(1.57 m m -1, Syvertsen et al., 1995), DA es la difusividad del CO2 en el aire (1.51 x 10-5 m2 
s-1 a 25 °C) y fias es la fracción de los espacios aéreos intercelulares. ∆Lias fue estimado 
como la media del espesor del mesófilo. La conductancia total en la fase líquida (gliq), 
desde la superficie exterior de las paredes celulares hasta los sitios de carboxilación en 
los cloroplastos, es el sumatorio de las resistencias en serie de la pared celular (rcw), el 
plasmalema (rpl) y el interior de la célula (rcel, tot) (Tomas et al., 2013), y se calculó según la 
siguiente fórmula: 
 
 
 
La conductancia de la pared celular se calculó siguiendo la metodología descrita por 
Peguero-Pina et al. (2012). Para la conductancia del plasmalema se utilizó un valor 
estimado de 0,0035 m s-1, según Tosens et al. (2012b). La conductancia dentro de la 
célula se calculó siguiendo la metodología descrita por Tomás et al. (2013), considerando 
dos vías diferentes para la entrada del CO2 dentro de la célula: una para aquéllas partes 
Eq.5 
Eq.6 
Eq.4 
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de la pared celular alineadas con los cloroplastos y otra para las áreas entre cloroplastos 
(Tholen et al. 2012). 
 
3.4. CONCLUSIONES FINALES 
 
- A pesar de las similitudes morfológicas existentes entre las diversas especies de 
robles mediterráneos perennifolios objeto de estudio, se observan diferencias 
importantes y significativas en el comportamiento funcional de cada una de ellas 
individualmente. Entre todos los parámetros analizados es la conductancia del 
mesófilo (gm) el factor más determinante para explicar las diferencias encontradas en 
los valores de asimilación neta de CO2 (AN). Las diferencias encontradas en gm no 
vienen determinadas por la pared celular sino por otros componentes anatómicos que 
también ejercen un control sobre gm. Así, las especies con mayor AN mostraron 
mayores valores de superficie de cloroplastos expuesta a espacios aéreos 
intercelulares (Sc/S), lo que implica un aumento de los valores de gm sin cambios 
significativos en la conductancia estomática y, por tanto, en las pérdidas de agua.  
Otro aspecto a destacar es que esta adaptación anatómica a nivel celular permite a 
robles de hoja perenne alcanzar valores de AN comparables a los obtenidos en robles 
de hoja caduca del mismo género a pesar de presentar unos valores más altos de 
índice de esclerofilia (LMA).  
 
- La reducción del área transpirante de Q. faginea, característica que se considera 
clave para la adaptación de esta especie a climas mediterráneos, se ve parcialmente 
compensada en términos de ganancia de carbono por un incremento de AN a 
expensas de un gran incremento en los valores máximos de gs. Por otro lado, los 
valores gs extremadamente altos de Q. faginea contrarrestan la posible reducción en 
gs impuesta por la sensibilidad estomática al VPD, lo que permite a esta especie 
mantener valores altos de AN bajo condiciones cambiantes a lo largo del período 
vegetativo en su hábitat natural. Este hecho hace que esta especie sea clasificada 
como una “consumidora de agua” (Mediavilla y Escudero 2004), lo que podría explicar 
que no compita bien con Q. ilex en zonas con suelos degradados con menores 
reservas de agua. Así mismo, este comportamiento pone a Q. faginea en una posición 
de vulnerabilidad en un hipotético escenario de incremento en la aridez asociada con 
un cambio climático global (Sánchez de dios et al. 2009). 
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- El factor más limitante para la asimilación de carbono es gm para todas las 
procedencias de Q. ilex estudiadas. A pesar de esta característica común, se ha 
observado una gran variación ecotípica en la actividad fotosintética entre las diferentes 
procedencias estudiadas de esta especie. La explicación a este fenómeno reside en el 
hecho de que las procedencias con valores más altos de AN (Extremadura y Soria) 
poseen rasgos anatómicos (grosor de la pared celular, grosor del cloroplasto y 
superficie de cloroplastos expuesta a espacios aéreos intercelulares) y bioquímicos 
(concentración de nitrógeno por área foliar) que mejoran notablemente y de manera 
coordinada gm y la velocidad de carboxilación de la Rubisco (Vc,max), respectivamente. 
También se evidencia una fuerte correlación entre Vc,max y la tasa de transporte 
electrónico máximo (Jmax), lo que indica una coordinación entre la actividad 
carboxilativa y el funcionamiento de la cadena de transporte electrónico. La existencia 
de estas adaptaciones a nivel subcelular y celular explica los aumentos en la 
asimilación de CO2 por unidad de área foliar dentro de la especie.  
 
- Por último, la inversión en nitrógeno y materia seca por área foliar que realiza Q. 
coccifera bajo condiciones poco estresantes (clima templado) es menor que cuando 
vive en un clima mediterráneo con aridez estival, lo que puede constituir una ventaja 
en términos de coste de construcción de la hoja. Sin embargo, a pesar de que los 
valores de conductancia estomática son mucho mayores bajo clima templado, este 
hecho no redunda en unas mayores tasas de fotosíntesis, ya que la conductancia del 
mesófilo es la misma en ambos lugares. Por lo tanto, la eficiencia en el uso del 
nitrógeno (AN/N) es mayor en el clima templado, mientras que la eficiencia en el uso 
del agua (AN/gs) es mayor en el clima mediterráneo. Es decir, esta especie no siempre 
utiliza los principales recursos (agua y nutrientes) a nivel de la hoja tan eficientemente 
como podría. En general, los diferentes patrones de uso de recursos (en particular N) 
junto con su plasticidad funcional no pueden superar las restricciones morfo-
funcionales que limitan posibles incrementos de la conductancia del mesófilo, lo que 
limita la actividad fotosintética incluso bajo condiciones potencialmente favorables.  
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